































Of  the  three main  life‐history  stages, molt has  received  far  fewer publications  in  the  last  five decades  than

















toring  projects  (DeSante  et  al.  2002),  it  could  be
directly  used  to  test  ecological  and  evolutionary










Neotropical  region,  from  the  southwestern  United
States  to Argentina  (Table  1).  This  range  lies within
the  subtropical  and  tropical  regions  (Hess  &  Tasa
2014). Resident birds within these regions show more
relaxed  annual  cycles,  since  they  are  neither  con‐
strained  by migration  (Barta  et  al.  2008)  nor  by  a
strongly marked seasonality (Wikelski et al. 2000). We
propose summarizing this information in three blocks








of 10 passerine  families  (Table 1). We selected  spe‐





molt  information  from  129  specimens  (62%  were
collected  in  Mexico)  in  three  museum  collections
(Museum of Vertebrate Zoology, Berkeley, California,
USA; Museo de Zoología Alfonso Herrera, Mexico, DF,
Mexico;  and Museu  de  Ciències  Naturals  in  Barce‐
lona, Spain; see Supplementary Online Material for a
list of  specimens)  and  from  52 mist‐netted birds  in
Jalisco  and  Veracruz  states,  Mexico  between  2004
and  2010.  Additionally,  we  described  the  prealter‐
nate  molt  of  the  Black‐chested  Sparrow  (Peucaea
humeralis) because  it  is  similar  to, and  can be mis‐
taken for, a preformative molt, especially given that
coloration of basic,  formative, and alternate pluma‐
ges  do  not  vary. We  also  included  information  on
skull  pneumatization  and  iris  color  in  mist‐netted
birds. These characters vary as birds mature and are




and  not  consistent  across  authors.  Here,  we  used
many terms, some introduced recently (e.g., topogra‐
phy), or for the first time (e.g., limited wing‐molt pat‐
tern).  In  order  to  help  the  reader,  we  included
definitions of relevant terms used here. In alphabeti‐
cal order:





replaced  after  a molt  episode.  This metric  informs
about the spatial configuration of molt. It is restricted
to the wing in this article.
Pattern  signature:  observed  frequency  of  wing‐
molt patterns in a given species. 
Wing‐molt  patterns:  categories  of  wing‐molt
topographies sharing particular rules of similarity. The
different patterns here considered should not be con‐




fying  which  wing  feathers  and  rectrices  were




the  most  recent  molt  episode  were  scored  1,
retained  feathers were  scored  0.  The  10  primaries,
nine  secondaries,  three  alula  feathers,  10  greater
coverts, nine primary coverts, eight median coverts,
and 12  rectrices were  scored  individually.  For  stan‐
dardization  purposes,  the  tenth  primary  of  species
with nine visible primaries was given the same score
as  the  ninth  primary  (Hall  2005).  Replaced  lesser
coverts were scored as the fraction of the feathers of
the tract, and the  final score was 1  for replacement
ratios  ≥  0.85,  0  otherwise  (we  used  a  cut‐off  suffi‐
ciently  close  to 1  to acknowledge  the difficulties of
assessing  the  exact  replacement  ratio).  Wing‐molt
extent was  computed  as  the  sum of  feather  scores
for one wing, and ranged from 1 to 51 (the latter cor‐
responding  to  the complete molt). All  individuals of
each species were pooled regardless of sex and local‐
ity due to small sample sizes. This may cause biases
even  in non‐migrant  species  (Jenni & Winkler 1994,
Crates et al. 2015). However, our assessment of the
overall  effects  of  sex  and  latitude  on  wing‐molt
extent  in our dataset  suggests  that  such biases  are
small (Figures S2–S3, Supplementary Material online)
in  accordance with  other  studies  showing  that  the
degree  of  sex  and  geographic  differences  in  molt
extent  within  species  tend  to  be  negligible  (Boja‐
rinova et al. 1999, Guallar et al. 2016).
Wing‐molt  pattern. We  considered  seven  patterns
(definitions  in  Table  2),  including  complete  (Dwight
1902),  general  and  proximal  (Guallar  et  al.  2014),
inverted and  limited  (Jenni & Winkler 1994). Briefly,
the complete pattern consists of full replacement of






























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































aries,  and  primary  coverts;  general  and  proximal
patterns consist of a partial replacement that priori‐
tizes  feathers  from  the  leading  edge  (secondary
coverts, alula,  less  frequently  tertials) over  those of
the trailing edge of the wing (secondaries, primaries,
or  primary  coverts);  inverted  pattern  consists  of  a
partial  replacement  that  prioritizes  feathers  from
the trailing edge over those of the leading edge of the
wing  (tertials,  secondaries,  and  greater  coverts);
limited  pattern  consists  of  a  partial  replacement
that  only  affects  the  lesser  and  median  coverts;
and reduced pattern consists of only the replacement







estimated  applying  Bayesian  bootstrapping.  Boot‐
strapping  is  a  resampling  technique  not  limited  by
the  assumptions  of  parametric  approaches,  and
therefore is adequate for small datasets and/or vari‐
ables which do not  reasonably  fit a known distribu‐
tion.  Bayesian  statistics  add  the  advantage  of
allowing direct probabilistic statements. For example,
95%  Bayesian  credible  intervals  say  that  the  true
mean will lie within these intervals with a 95% proba‐
bility. These estimates can be easily carried out  in R
(R  Core  Team  2016)  using  libraries  bayesboot  and
BayesianFirstAid (Bååth 2014, 2016).
RESULTS
Molt  extent.  Buff‐breasted  Flycatcher  (Empidonax
fulvifrons), White‐ruffed Manakin  (Corapipo  altera),
and Yellow‐winged Cacique (Cassiculus melanicterus)
presented  the  lowest  wing‐molt  extent,  whereas
Black‐chested  Sparrow  and  Northern  Beardless‐
Tyrannulet presented the highest (Table 1). The Nor‐
thern  Beardless‐Tyrannulet  undergoes  a  complete
preformative  molt  as  already  documented  by  Pyle
(1997a);  however,  its  extent  is  not  51  because  of
occasional  retention of  inner secondaries. Complete
preformative  molts  were  confirmed  with  iris  color
(which  shifts  from  pale  brown  to  reddish  brown  in
Black‐chested  Sparrows  during  the  first  months  of
life)  and  skull  pneumatization  in mist‐netted  birds.
Mean molt  extent  for  the  remaining  18  species  is
18.2,  which  would  equate  to  replacement  of  all
secondary  coverts  except  the  carpal  in  the  general
pattern.
Only  six  species with  partial  preformative wing‐
molts  replaced  1–2  central  rectrices  (Table  1),  of
which  the  Orange‐billed  Sparrow  (Arremon  auran‐
tiirostris)  renewed  them  at  moderately  high  fre‐
quency  (44.4%).  All  23  species  replaced  their












not  associated  to  any  other  patterns.  The  general
pattern was  the most  frequent molt pattern,  it was
observed in 20 of the 23 study species, and was only
absent  from  the  two  species  undergoing  complete
preformative molt as well as in the Buff‐breasted Fly‐
catcher. The proximal pattern was present  in all but




lly,  the  limited  pattern  appeared  associated  to  the
general and proximal patterns, and was only found in
three species, the two largest ones (San Blas Jay Cya‐
nocorax  sanblasianus  and    Yellow‐winged  Cacique)







ceus),  and  Gray  Silky‐Flycatcher  (Ptiliogonys  cine‐
reus).  Also  the  innermost  greater  covert  has  lower
priority  than  adjacent  greater  coverts  in  Greater


















sample  sizes  increase  uncertainty  in  the molt  esti‐
mates  (McCarthy  2007),  and may  leave  some  pat‐
terns undetected within  species, our  results do not
depart from what we know from closely related spe‐
cies.  Similarity  among  closely  related  resident Neo‐
tropical  passerine  species  suggests  phylogenetic
inertia and hence constraints on the evolution of dif‐
ferent molt  strategies.  However, major  changes  in
molt  strategies  may  be  associated  to  evolutionary
novelties such as adaptation to a new habitat  (Gua‐
llar et al. 2016). As expected, extent and pattern of
wing  feather  replacement  during  the  preformative
molt of the study species are very similar to those for
close Neotropical relatives with available quantitative
information.  For  example,  molt  extent  of  Clay‐
colored  Thrush  (Turdus  grayi)  and Chestnut‐capped
Brush‐Finch  (Arremon  brunneinucha)  overlap  with
the  extent  of  their  congenerics  here  documented
(mean  [95%CI]:  15.6  [13.5–17.8]  and  18.5
[16.8–20.2],  respectively; Guallar  et  al.  2016).  Like‐
wise, pattern and extent of molt in the Hutton’s Vireo
in the Neotropics are nearly  identical to those docu‐




Vireo,  Arremon,  Atlapetes,  and  Piranga.  Further‐
more, the molt strategy of the Black‐chested Sparrow
is  nearly  identical  to  that  of  the  congeneric  Stripe‐
headed  Sparrow  (Peucaea  ruficauda)  (Guallar  et  al.
2009),  which  consists  of  a  complete  preformative
molt in late autumn and a spring prealternate molt. It
is also worth noting that wing‐molt patterns of resi‐
dent  Neotropical  passerine  genera  (e.g.,  Campto‐
stoma, Contopus, Empidonax, Vireo, Cyanocorax, Tur‐
dus,  Peucaea,  Piranga),  are  similar  to  those  of  the
same  or  congeneric  species  in  the  Nearctic  (Pyle
1997a, 1997b; Wolfe & Pyle 2012).




pattern  variation  is poorly  known and understudied
at the species  level (Pyle 1997a, Guallar et al. 2014).
This variation might reflect the ability of individuals of
a  given  species  to meet  different  plumage  require‐





























































a  hypothetical  species might  have  adapted  replace‐
ment  of  juvenile  remiges  during  the  preformative
molt  because  it  inhabits  an  abrasive  environment
(Willoughby  1991,  Greenberg  & Marra  2005)  or  is







basis  (Pyle  1998);  however,  scheduled  restrictions
due  to  the onset of migration or  change  in  climate
(Coppack  &  Both  2002,  Cristol  et  al.  2014)  would
impede  a  complete  molt,  and  this  species  would
eventually replace just part of its remiges in an eccen‐
tric pattern, or even in a general pattern in the case of




23  resident  species,  Northern  Beardless‐Tyrannulet
and Black‐chested Sparrow. Since resident birds have






(Kiat &  Izhaki  2016). Northern  Beardless‐Tyrannulet
and Black‐chested Sparrow are the only inhabitants of
arid habitats  in our dataset  (Howell & Webb 1995).








ness  (Pyle  1998, Greenberg & Marra  2005;  but  see
Willoughby 1986, 1991). This hypothesis awaits exper‐
imental evidence to be adequately tested, however.
Wing‐feather  replacement.  Wing  diagrams  are  not
only useful aging  tools  (Jenni & Winkler 1994),  they




of  replacement  than  feathers  closer  to  the  trailing
edge and  the wing  tip. However, detailed examina‐
tion reveals several deviations from this rule:
















4)  Tertials  and  innermost  greater  coverts  have
higher  priority  of  replacement  than  lesser  and
median coverts in the prealternate molt of the Black‐
chested  Sparrow,  which  also  present  an  inverted
wing‐molt  pattern.  This  has  also  been  observed  for





on  the  life‐history of Neotropical passerines,  to pro‐
vide useful aging tools for studies that rely on captur‐
ing and marking individuals, and to answer ecological
and  evolutionary  questions  such  as  which  factors
influence  the evolution of wing‐molt patterns, what




information,  such  that we may  fill  species gaps and
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